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A C o m p a r a t i v e  E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  S t u d y  of Senso ry  E p i t h e l i a  in t h e  

Nose  a n d  V o m e r o n a s a l  O r g a n  of A m p h i b i a n s  (Rana), l~ept i les  (Lacerta) 
and  M a m m a l s  (Mus) 

Summary. 1. The problem of whether or not the electro-oifactogram (EOG) is a 
physiological response of the receptor to a given olfactory stimulus was investigated. 
I t  turned out that  EOGs recorded with KCLelectrodes are biological potentials 
when their polarity is negative. Potentials with positive polarity are electrode poten- 
tials. Their polarity depends on the position of the electrodes in the contact series. 

2. EO Gs were successfully recorded from the sensory epithelia of the vomeronasal 
organ in amphibians (Rana) and mammals (Mus). They show the typical charac- 
teristics of the EOGs from the nasal mucosa of these animals. 

3. The nose and the vomeronasal organ in lizards (Lacerta) manifest different 
olfactory spectra. Only 71% of those substances eliciting EOGs in the nose also 
caused a reaction in the vomeronasal organ. Lower members of homologous series of 
alcohols, aldehydes and fat ty acids were especially effective. 

4. The vomeronasal organs of two different orders of vertebrates differ in their 
reaction spectra. 

5. Significant differences in relative E 0 G  amplitudes were found between the 
nose and vomeronasal organ in lizards and between the vomeronasal organs of 
lizard,,~ and mice. 

Zusammen[assung. 1. Es wurde geprfift, ob das Elektroolfaktogramm als phy- 
siologische Antwort der Rezeptoren auf einen Duftreiz hin gelten kann: Es ergab sich, 
dab mit KCl-Elektroden abgeleitete negative Elektroolfaktogramme biologische 
Potentiale sind. Positive Potentiale sind Elektrodenpotentiale, da ihre Polarit~t 
yore Elektrodenmaterial entsprechend der elektrochemischen Spannungsreihe 
abh~ngt. 

2. Von den Sinnesepithelien der Jacobsonschen Organe der Amphibien (Rana) 
und S~ugetiere (Mus) lassen sich Elektroolfaktogramme ableiten. Sie stimmen mit 
denen vom Riechepithel der Nase im wesentliehen iiberein. 

* g e r r n  Prof. Dr. H. Altner danke ich fiir das Thema und sein st~ndiges 
Interesse am Fortgang der Arbeit; Herrn Prof. Dr. Dr. h.c.H. Autrum danke ich fiir 
den Arbeitsplatz im Zoologischen Institut der Universitgt Miinchen. 
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3. Nase und Jaeobsonsches Organ yon Eidechsen (Lacerta) unterscheiden sich 
in ihrem Reaktionsspektrum. Im Jacobsonschen Organ wurden nur 71% der Stoffe 
beantwortet, die in der Nase Elektroolfaktogramme hervorriefen. Besonders wirk- 
sam sind in den J.O.s die niederen Glieder homologer t~eihen (Alkohole, Aldehyde, 
Fetts/iuren). 

4. Die Jacobsonschen Organe yon Tieren zweier verschiedener Ordnungen 
(Lacerta, Mus) unterscheiden sich in ihren geaktionsspektren. 

5. Die Vergleiche zwischen Nase und Jacobsonschem Organ von Eidechsen und 
zwischen den Jacobsonschen Organen von Eidechsen und M~usen ergaben signifi- 
kante Unterschiede in der Gr6Be relativer Amplituden. 

Einleitung und Problemstellung 

Das VomeronasM- oder Jacobsonsche-Organ (J. 0.) ist bei Amphi- 
bien, Reptilien und S/~ugetieren bekannt  (Cuvier, 1811; Zuckerkandl, 
1910). Bisher wurde eine olfaktorische Funktion nur bei Reptilien nach- 
gewiesen. Kahmann  (1932, 1934, 1939) und Abel (1951) konnten bei 
Schlangen und Eideehsen in Verhaltensexperimenten wahrscheinlieh 
maehen, dab das J .O. ein Geruchsorgan ist. Tucker (1963) registrierte 
Aktionspotentiale im Nervus vomeronasalis bei der Riesensehildkr6te 
Gopherus polyphemus. Er fand reizabh/~ngige Nervenentladungen ffir 
niedere Glieder yon homologen Reihen der Alkohole, Fetts~uren und 
Acetatestern. 1968 beschrieben Altner und Mfiller Elektroolfaktogramme 
(EOGs) vom J.O. der Eidechsen Lacerta agilis und sicula. 

Allerdings ist es noch problematisch, ob EOGs ffir den Nachweis einer 
olfaktorisehen Funktion verwendet werden k6nnen, da aus der Literatur 
bisher nieht eindeutig hervorgeht, ob das EOG als physiologisehe Ant- 
wort der I{iechzellen auf einen gegebenen Duftreiz gelten kann (vgl. 
zusammenfassende Diskussion Takagi, 1967, 1969). Es werden im wesent- 
lichen zwei Meinungen fiber die I-Ierkunft der EOGs vertreten: Eine Reihe 
yon Autoren halt die negativen EO Gs ffir summierte GeneratorpotentiMe 
und AktionspotentiMe, und die positiven EOGs ffir eine Folge yon 
t Iemmung in den I~ezeptoren (I-Iosoya und u 1937; Ottoson, 
1954; 1956, 1959; Gesteland, 1964, 1965; Takagi und Shibuya, 1960; 
Shibuya und Takagi, 1962; Takagi und u  1964, 1965). 

Andere Autoren jedoch vertreten die Ansieht, dab es sich bei den 
EO Gs um Po~entiM/~nderungen handle, die unabhgngig yon der geakt ion  
der Sinneszellen auf der Oberfl/~che der Rieehsehleimhaut bei ~berblasen 
mit  Duftstoff entstehen (Mozell, 1962; Shibuya, 1964): In  diesem Fall 
sollten bei gleiehen Versuehsbedingungen aueh an Epithelien ohne Che- 
morezeptoren, jedoch mit  gleieher oder ahnlicher Sehleimoberfli~ehe, 
ghnliehe PotentiMgnderungen auftreten. 

Ziel der vorliegenden Arbeit war daher, die Frage zu beantworten, ob 
1. das EOG eine Rezeptorantwort  darstellt, um damit  2. aueh einen 
Nachweis ffir die olfaktorisehe Funktion der J .O.s yon Amphibien und 
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Sgugetieren zu erbringen. Dar/iber h inaus  sollte erstmals entschieden 
werden, ob sich Nase und  J. 0.  einer Art  u n d  die J .O.s  zweier Ar ten  ver- 
schiedener 0 r d n u n g e n  hinsichtlich ihrer Reakt ionsspektren  unterseheiden.  

Material und Methode 

Die Untersuchungen zum ,,EOG-Problem" wurden an adulten ~ und ~ ~ yon 
Rang esculenta L., temporaria L. und ridibunda Pallas durchgeffihrt. Fiir den Nach- 
weis der olfaktorischen Funktion des J.0,s bei Amphibien und S~ugetieren dienten 
adulte d~ nnd ~)~ yon Rana esculenta L. und weil~en M~usen. Der Vergleich zwi- 
schen den Reaktionsspektren yon Nase und J.0., sowie der J.0.s yon Tieren aus 
zwei Ordnungen wurde an adulten c~c~ und ~ ~ yon Lacerta agilis L., muralis Laur. 
und sicula l~afin., bzw. zwischen diesen Eideehsen und den wei~en M~usen durch- 
gefiihrt. Die Tiere stammten bis auf wenige eigene Wildfiinge aus dem Handel. Naeh 
Immobilisieren der FrSsche und Eidechsen durch Ausbohren des P~fickenmarks und 
der MiSuse durch eine Gabe yon 0,2 g Nembutal pro 10 g K6rpergewicht intraperi- 
toneal wurden die Sinnesepithelien der Nase bzw. des J.O. lreipr~pariert. Zur 
t~eizung wurden 5 mm~ Duftsubstanz auf einen Filterpapierstreifen (4 • 18 ram) in 
einer Glaskartusche aufpipettier~ und mit einem auf das Pr~parat geriehteten Lnft- 
strom (1,6--2 cmS/sec) iiberblasen (Kartuschenmethode: Schneider, Laeher und 
Kaissling, 1964). Die durchschnittliehe t~eizdauer betrug 1 Sekunde. W~hrend des 
Reizes war die Kartusche etwa 2 cm yon der ~iechschleimhautoberfl~che entfernt. 
Die EOGs wurden mit Agar/KC1/AgC1/Ag-Elektroden (KC1 3-molar) mit einem 
Spitzendurehmesser von 5--10 ~m nnd einem Widerstand yon ca. 500 k Ohm abge- 
leitet. Die Elektroden waren mit einem Eingang eines Oscillographen yore Typ 
Teetronix 565 mit Verst~rkereinschub 3A9 direkt gekoppelt. Die Referenzelektrode 
(Ag/AgC1) wurde bei FrSschen und Eideehsen in der Riickenmarkswunde, bei M~u- 
sen ira Hautgewebe am Hinterbein eingestochen. 

Als Duftstoffe dienten die homologen Reihen der einwertigen, prim~ren, ge- 
siittigten Alkohole yon Methanol (C~) his Decanol (C~o), die der Aldehyde yon Form- 
aldehyd (C1) bis Decanal (C10) auBer Acetaldehyd (Cs) und die der einfachen ge- 
s~ttigten Fetts~uren yon Propions~ure (Ca) bis Decans~ure (C~0). Dariiber hinaus 
wurden noch Capron-, Capryl-, Pelargon- und Caprins~ureathylester, Pyrrol, 
Anethol, Nitrobenzol, Benzylacetat und Amylacetat getestet, sowie in einigen Pr~- 
paraten Prel3saft yon Futtertieren und Urin yon M~usen. 

Ergebnisse 

I .  Is t  das EOG eine Rezeptorantwort ? 

Die als Antwor ten  auf dieselben Reizstoffe an  der Eminen t i a  olfac- 
toria des Froschcs abgeleiteten Poten~iale sind nichf  einheit l ich;  sie 
unterscheiden sich in  ihrer Form.  Auf Reize mi t  Amylace ta t  (n = 248) 
und  t t ep t ana l  (n = 73) liei3en sich 61% bzw. 95 % diphasische u n d  39 % 
bzw. 5% monophasische negat ive Potent ia le  registrieren. Reize mi t  
Pyrrol  ( n -  81) ergaben 86% diphasische u nd  14% monophasische ne- 
gative Potentiale.  Auf Reize mit  Methanol  (n = 160) schliei3en, waren 
alle Uberg~nge yon monophasischen posi t iven (30%) fiber 53% diphasi- 
schen zu 17% monophasischen negat iven Poten t ia len  zu beobachten  

(Abb. 1 a). 
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Abb. 1 a u. b. EOGs yon der Riechschleimhaut yon FrSschen (a) und mit gleicher 
Ableittechnik gewonnene Potentiale yon Pri~paraten ohne Chemorezeptoren yon 
FrSschen (b) (isolierter Nasenschleim; auBer Antwort auf Heptanah Ableitung vom 
Munddach) auf Reize mit Amylacetat, Heptanal, Pyrrol und Methanol. Positiv 
polarisierte Potentiale sind nach oben, negativ polarisierte nach unten ~ufgetragen. 
Unter  den Potentialen ist die l~eizdauer angegeben (entsprechendes gilt ffir die 

Abb. 2--5) 
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Abb. 2 a u. b. Potentiale yon der l~iechschleimhaut des Frosches auf l~eizserien mit 
Amylacetat (oben) und Methanol (unten), registriert mit Agar-KCI-Elektroden (a) 

und Ag-Elektroden (b) 

Gibt man mehrere Reize mit  demselben Duftstoff im Abstand yon 
wenigen Sekunden, so wird der negative Potentialantefl kleiner, bis er 
sehliel~lieh ganz verschwindet. Der positive Antei! jedoeh wird zun~ehst 
um weniges grSl~er und bleibt dann fiber beliebig viele l~eize hin konstant  
(Abb. 2a). 

Bei einigen Froschnasenprgparaten war die Schleimsekretion stark 
angeregt, so dal~ sich im Extremfalt  die ganze NasenhShle mit  Schleim 
ffillte (s. S. 374). Von dessen Oberfl~ehe konnten nut  positive Potentiale 
abgeleitet werden. Wurde der Sehleim/iberschul~ abgesaugt und die Elek- 
trode erneut aufgesetzt, so t ra ten wieder typische negative Potentiale 
auf. 

Diese Befunde legen die Vermutung nahe, dal~ neben den biologisehen 
Entstehungsmechanismen ffir die EOGs such nicht biologische denkbar 
sind. Trifft dies zu, so sollten unter gleichen Versuehsbedingungen aueh 
an Pr/~paraten ohne Chemorezeptoren ~hnliche Potentiale entstehen 
(s. S. 371). Deshalb warden Ableitversuche am Munddach, an der Innen- 
seite der dorsalen Lymphsaekhaut  und an isoliertem Nasenschleim yon 
FrSsehen durehgefiihrt. Sie ergaben nur positive Potentiale (Abb. 1 b 
und 3a), deren Amplituden etwa in derselben GrSl~enordnung yon 
0,1--0,5 mV lagen, wie die positiven EOGs und EOG-Anteile (vgl. 
Altner und Mfi]ler, ]968). Diese Ergebnisse deuten darauf hin, dal~ die 
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Abb. 3a u. b. Potentiale yon der Oberllgche isolierten Nasenschleims des Frosches 
auf ,,Reize" mit Amylacetat und Nethanol, registriert mit Agar-KC1-Elektroden (a) 

und Ag-Elektroden (b) 

positiven Potentiale aus diesen Versuchen und die positiven EOGs bzw. 
EOG-Anteile mSglicherweise Elektrodenpotentiale sind. Sollten es Elek- 
trodenpotentiale sein, so ist zu fordern, dab ihre Polarit/~t yon der Polari- 
t~t  der Elektroden gegeniiber Wasserstoff abh~ngt. Aus diesem Grund 
wurden unter sonst gleichen Bedingungen Versuche mit  Silber- und 
Wolfram-Elektroden sowohl an Pr~paraten ohne Chemorezeptoren als 
auch an der int~kten l~ieehschleimhaut durchgeffihrt. Anstelle der posi- 
riven Potentiale t reten bei Ableitungen mit  Ag-Elektroden an Pr~paraten 
ohne Chemorezeptoren negative Potentiale auf, die wiederum in derselben 
Gr56enordnung yon 0,1--0,5 mV liegen (Abb. 3 b). Entspreehend ist bei 
der Ableitung yon EOGs v o n d e r  l~ieehschleimhaut kein positiver Po- 
tentialanteil zu beobachten. Das negative Potential s t immt mit  dem der 
EOGs, die mit  KC1-Elektroden abgeleitet wurden, iiberein. Serienreize, 
deren Reizabst/~nde wie in dem auf S. 374 beschriebenen Versuchen zu 
einem Versehwinden des n egativen E O G-Anteiles geffihrt haben, ergaben 
in diesem Fall eine Verminderung des negativen Potentials. Es blieben 
kleine I~estpotentiale iibrig, deren Amplituden in dem ffir die positiven 

25 Z. vergl. Physiologie, ]Bd, 72 
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Potentiale gefundenen durehsehnittlichen Gr6Benbereieh liegen (Abb. 2 b 
und 3 b). Bei Wolframelektroden ergaben sieh ~hnliehe PotentiMver- 
1/~ufe wie bei KC1-Elektroden. Dieser Versueh zeigt also, dab nur die 
Polarit~tt der unter Standardbedingungen positiven EOGs bzw. EOG- 
Anteile yon der Elektrodenart  abh/ingt. Zugleich wird deutlieh, dab mit 
KC1-Elektroden negative Potentiale nur bei Anwesenheit yon Geruchs- 
rezeptoren zu beobaehten sin& 

I I .  EOGs aus dem J.O. der Amphibien, Reptilien und S5ugetiere 

Uber EOGs vom J.O. der l~eptilien wurde in einer frfiheren Arbeit 
berichtet (A]tner und Mfiller, 1968). I m  1%ahmen dieser Untersuchungen 
wurden erstmals auch yon den Sinnesepithelien des J .O.  yon Rana 
esculenta und yon weiBen M/~usen auf Reize mit  verschiedenen Duft- 
stoffen EOGs abgeleitet. Sie stimmen mit  den EOGs yon den Sinnes- 
epithelien der Nasen dieser Tiere und auch denen der Reptilien im wesent- 
lichen iiberein. Abb. 4 zeigt EOGs auf Reize mit  Amylacetat  yon diesen 
entsprechenden 0rganen. In  Abb. 5 sind EOGs vom J.O.  des Frosehes 
und der Maus fiir die Duftstoffe Propional, Propions/iure und Heptanal  
dargestellt. Darfiber hinaus wurden biologisch interessante Duftstoffe 
getestet : bei Reptilien Dfifte yon zerquetschten Futtertieren, bei M~usen 
Urin. In  beiden Fs wurden nut  EOGs mit  geringer Amplitude re- 
gistriert. 

I I I .  Unterschiede im Reaktionsspektrum zwischen Nase und J.O. 
bei Eidechsen sowie zwischen den J.O.s yon Eidechsen und Miiusen 

Um die Antworten von J .O.  und Nase bzw. yon den J .O.s verschie- 
dener Tierarten vergleichen zu kSnnen, wurden die AbMtungen yon den 
drei Organen unter gleiehen Versuchsbedingungen durchgeffihrt. FOr alle 
Reize wurden 5 em 3 unverdfinnte Testsubstanz auf das Filterpapier in 
der Kartusche aufpipettiert. Untersehiede in der Reizkonzentration, die 
durch unterschiedliche physikaliseh-chemisehe Eigensehaften der Stoffe 
zustande kommen, k6nnen im Folgenden unberfieksiehtigt bleiben (siehe 
S. 382). 

Insgesamt wurden 36 Duftsubstanzen getestet. Von diesen konnten 
vom Nasensinnesepithel der Eidechsen auf Reize mit  35 Duftsubstanzen 
EOGs abgeleitet werden. Nur Methanol rief ausschheglich positive 1)o - 
tentiMe, aber keine EOGs hervor (s. Diskussion). I m  J .O.  der Eidechsen 
hingegen konnten auf Reize mit  Methanol EOGs registriert werden, 
w/~hrend 10 der Testsubstanzen immer unbeantwortet  bleiben. Weitere 
8 Testsubstanzen wurden nur ge]egent]ich beantwortet.  Die Amplituden 
dieser Antworten waren wesentlich kleiner als die der Stoffe, die immer 
eine Antwort auslSsten. Mit Ausnahme yon Anethol und Benzylacetat  
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Abb. 4. EOGs von den Sinnesepithelien der Nase (links) und des J. O. (rechts) des 
Frosches (oben), der Eidechse (mitte) und der Maus (unten) auf Reize mit Amylacetat 
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Abb. 5. EOGs von den Sinnesepithelien des J. O. yon FrSschen (oben) und Mgusen 
(unten) auf Reize mit Propionsgure, Propanal und tIeptanal 

hande l t  es sich dabei  durchweg u m  die hSheren Glieder der  homologen 
Reihen.  Allerdings f~llt  auf, dag  innerha lb  der  homologen Reihe der  
Ubergang  yon Subs tanzen,  die ein E O G  hervor rufen  nnd  solehen, die 
u n b e a n t w o r t e t  bleiben,  immer  an andere r  Stelle erfolgt :  Bei Alkoholen  
zwisehen Cs und  C9, bei  A ldehyden  zwischen C 9 a n d  C~0 und  bei S/~nren 

2 5 *  
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Abb. 6a--c. Reaktionsspektren aus der Nase (a) und dem J. O. (b) yon Eidechsen, 
sowie dem J. O. der Maus (c). Ausgefiillte Quadrate bedeuten, dab auf Reize mit 
den entsprechenden Duftstoffen immer, halb ausgefiillte Quadrate, dab gelegent- 
]ich, und leere Quadrate, dab nie ein negativ polarisiertes EOG abgeleitet werden 

konnte (s. Text) 

zwischen C 5 und C s (vgl. Higashino, Takagi, Yajima, 1961). Nur bei den 
Aldehyden vollzieht sich dieser ~bergang abrupt:  C 9 verursaeht immer, 
C10 hie eine Reaktion. Bei Alkoholen, S/iuren und Xthylestern konnten 
ffir die letzten beantworteten Glieder der homologen Reihen nicht auf 
jeden Reiz EOGs registrier~ werden. Von den 35 Duftsubstanzen, die in 
der Nase EOGs hervorriefen, waren im J.O. nur 25, das sind 71% wirk- 
sam (Abb. 6a, b). 

Ffir das J.O. yon Miiusen ergab sich im Vergleich zum J.O. der Ei- 
dechsen eft1 noch engeres Spektrum. Von den 36 getesteten Substanzen 
wurden nur 20 beantwortet. Von diesen wiederum waren 7 Substanzen 
nicht bei jedem Pr/iparat wirksam (s. o.): die 3 Alkohole Xthanol, 
Propanol und Butanol, die Aldehyde Formaldehyd und Nonanal, sowie 
Hexans/iure und Anethol. W/~hrend das Spektrum ftir die Aldehyde im 
J.O. yon Eidechsen und M/~usen nahezu gleich ist, unterscheiden sich die 
Spektren f~r Alkohole, S/iuren und Xthylester. Im J.O. von Eidechsen 
konnten auf Reize mit 8 Alkoholen (Ci--Cs) und 3 S/~uren (C3--C5)und 
allen Xthylestern EOGs registriert werden; im J.O. der Maus auf 
4 S/iuren (C~--C6) abet nur auf 3 Alkohole (C2--C4) und 3 Xthylester 
(Capron-, Capryl- und Pelargons/~ure/ithylester). Die Antworten auf die 

Abb. 7a-c Relative Amplituden yon EOGs aus der Nase (a) und dem J. O. yon 
Eidechsen (b), sowie dem J. O. der !VIaus (c), bezogen auf die Antworten auf Amy- 
lacetat (ganz reehts). Diese warden gleich i gesetzt (s. Text). An den S~ulen ist 

bei n > 5 der mittlere Fehler des Mittelwertes angegeben 
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Substanzen Pyrrol, Nitrobenzol und Anethol waren in beiden Organen 
umgekehrt: Auf Reize mit Pyrrol und Nitrobenzol konnten EOGs im 
J.O. der Eideehsen, auf Anethol im J.O. der Maus registriert werden 
(Abb. 6b, e). 

EOGs, die an einem Pr/~parat bei gleieher Elektrodenlage, gleieher 
Duftsubstanz und gleicher Substanzmenge als Antworten auf zeitlieh, in 
einem Abstand yon nicht weniger als 5 sec (s. S. 374) aufeinanderfolgende 
Reize registriert wurden, sind in ihrer Amplitude nahezu gleich. 
Reize mit verschiedenen Duftsubstanzen bei gleichen Versuchsbedingun- 
gen ergaben unterschiedliche Amplituden. Vergleicht man die EOGs yon 
verschiedenen Pri~paraten, so k6nnen die Amplituden fiir einen Duftstoff 
sehr variieren, jedoeh bleibt das Amplitudenverh/tltnis ftir versehiedene 
Substanzen weitgehend konstant (vgl. Takagi et al., 1969). Setzt man 
nun die Amplitude der EOGs fiir einen Duftstoff gleieh 1 und bezieht alle 
anderen im selben Prgparat gewonnenen auf diese Basis, so erh~lt man 
ein Verteilungsmuster relativer Amplituden. Als derartige Bezugsgr6ge 
wurde jeweils die mittlere Antwort auf Reize mit Amylaeetat gew~hlt, 
da diese Substanz in den untersuehten Organen immer ein Potential ver- 
ursaeht, dessert Amplitude mittelgroB war, so dal3 sich groge und kleine 
Potentiale zusammen in einem einheitlichen Sgulendiagramm (Abb. 7 a 
bis e) darstellen lassen. Die statistisehen Sieherungswerte, die bei den 
nachstehenden Vergleiehen angegeben sind, wurden naeh dem t-Test 
errechnet. Es wurden jeweils Iiir Nase und J.O.s die Amplituden yon 
entspreehenden Duftstoffpaaren vergliehen. Mit sehr guter statistiseher 
Sieherung unterseheiden sich die Antworten auf Glieder der homologen 
Reihe der Alkohole in Nase und J.O. der Eideehsen: In der Eideehsen- 
nase riefen Pentanol und Oktanol die h6ehsten Antworten hervor. Sie 
sind beide gegen die sehr kleinen Antworten auf J~thanol mit p < 0,001 
gesiehert. Demgegen/iber ergaben sich im J.O. der Eideehsen die h6eh- 
sten Antworten auf Methanol und Athanol, w~hrend alle Antworten auf 
die Alkohole Ca--C s mit p < 0,001 wesentlieh niedriger lagen. Offensieht- 
lich werden also im J.O. der Eidechsen niedrige Alkohole mit gr613eren 
EOG-Amplituden beantwortet als h6here, wghrend in der Eideehsennase 
die Verh/iltnisse umgekehrt sind. 

In gleieher Weise lassen sieh die Reizantworten auf versehiedene 
Aldehyde und S/~uren im J.O. yon Eidechsen und M/iusen vergMehen: 
Im J.O. der Eideehsen ist die Antwort auI Oktanol am h6chsten und 
mit p <0,001 gegen die wesentlich niedrigere yon Propanal gesichert. 
Im J.O. der Maus liegen ftir diese beiden Stoffe mit derselben Sieherheit 
umgekehrte Verhgltnisse vor. Ein Vergleieh der Ergebnisse, die mit S/~u- 
ren gewonnen wurden, kann nicht durehgefiihrt werden, da sieh im Ei- 
dechsen-J.O, keine signifikanten Unterschiede zwisehen den einzelnen 
gomologen ergaben. Auffallend ist jedoch, dab im J.O. der Eidechsen 
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die Antworten auf Amylaeetat viel grSBer als die auf S/iuren sind (p < 
0,001), w/~hrend im J. O. der Mans auf Amylaeetat eine signifikant kleinere 
Reaktion als auf die S/iurenhomologen auftritt (p < 0,001). 

Diskussion 

I. ,,EOG-Problem" 

Die in der vorliegenden Arbeit beschriebenen Versuehe nnd Ergeb- 
nisse, die das ,,EOG-Problem" (Takagi 1969) betreffen, beziehen sieh 
nur auf den elektronegativen und elektropositiven ,,on" Typ naeh der 
Klassifizierung der EOGs yon Takagi (1969). Die Befunde fiber die 
negativen EOGs besti~tigen die Interpretation dieser Potentiale durch 
Hosoya und Yoshida (1937), Ottoson (I954, 1956, 1959), Gesteland (1964, 
1965), Takagi und Shibuya (1960), Shibuya und Takagi (1962), Takagi 
und Yajima (1964, 1965): Negative EOGs sind unter den besehriebenen 
Versnehsbedingungen physiologisehe Antworten des Sinnesepithels. 

Die M6gliehkeit, dab andere Entstehungsmeehanismen (z. B. Diffu- 
sionspotentiale, Str6mungspotentiMe, Elektrodenpotentiale etc.) zu- 
grunde liegen, 1/il3t sieh dureh die dargestellten Versuehsergebnisse aus- 
sehlieBen: Bei Serienreizen verkleinert sieh nur der negative Potential- 
anteil (s. S. 374). Wenn es sieh bei den EOGs nm nieht biologische Poten- 
time handeln wiirde, wgre zu erwarten, dab sieh beide Potentialanteile 
gleiehsinnig ~ndern. Es ls sieh aussehlieBen, dal] die t~eduktion des 
negativen Potentials als Abnahme der geizkonzentration oder als Sen- 
sibilisiernng der Oberflgehe angesehen werden kann, da die positiven 
Potentiale unabh/~ngig yon den Reizintervallen konstant blieben. Ferner 
wurde gezeigt, dab sieh an Pr/~paraten ohne Chemorezeptoren unter 
gleiehen Versuchsbedingnngen mit KC1-Elektroden keine negativen Po- 
tentiale ableiten lassen. Das mtiBte abet der Fall sein, wenn diese Po- 
tentiale und die EOGs auf die gleiche Weise entstfinden. Die Ergebnisse 
fiber die positiven EOGs widerspreehen der Interpretation dieser Po- 
tentiale dureh Gesteland (1964), Gesteland, Lettvin und Pitts (1965), 
Takagi und Shibuya (1960), Shibuya und Takagi (1962), Takagi und 
Yajima (1964, 1965), Takagi, Aoki, Iino und Yajima (1969): Positive 
EOGs sind Elektrodenpotentiale. 

Bei Ableitungen mit KCI-, Wolfram- und Ag-Elektroden hat sich 
gezeigt, dag nur die Polariti~t des ,,positiven" Potentialanteils yon der 
Polariti~t der Elektrode gegenfiber Wasserstoff abhi~ngt: W/~ren die 
negativen EOGs Elektrodenpotentiale, so mfigte sich ihre Polarit~t bei 
der Ableitnng mit Ag-Elektroden umkehren, und wiiren hingegen die 
positiven EOGs physiologische Antworten, so dfirfte sich ihre Polarit/~t 
nicht ~ndern. Ahnliche Elektrodenpotentiale land Kafka (1970) bei Ab- 
leitungen yon der Antenne yon Heuschrecken. Die Interpretation, dab 
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positive EOGs niehtbiologisehe Potentiale darstellen, wird weiter da- 
durch untersttitzt, dab sich der positive Potentialantcil vergr61]erte, 
wenn die Sehleimmenge fiber die Normalverh/iltnisse hinaus vergrSBert 
war (s. S. 374). Entspreehende Beobachtungen maehte H. Mustaparta bei 
Ableitungen yon EOGs an der Reichsehleimhaut yon GrasfrSschen, 
Rana temporaria (persSnl. Mitteilung). 

II.  Nachweis der olJaktorischen Funktion der J.O.s 

Negative EOGs sind also physiologische Antworten des Sinnes- 
epithels. Damit k6nnen die in den J. O. s gefundenen negativen EOGs als 
Beweis fiir eine olfaktorisehe Funktion der Organe gewertet werden. Dies 
ist besonders interessant, da die Sinneszellen in den J.O.s der Eideehsen 
und M/iuse keine Cilien, sondern nur Microvflli tragen (Altner und Miiller, 
1968; Kolnbergcr in Vorbereitung). Es stellt sieh somit die Frage, ob die 
Cilien der Riechrezeptoren aus der Nase f/Jr die Erregungsbfldung un- 
bedingt notwendig sind. Tucker hat bereits (1967) Befunde ver6ffentlicht, 
die die Bedeutung der Cilien in Frage stellen. Er  konnte vom olfaktorisehen 
Sinnesepithel naeh Deeiliierung EOGs ableiten. 

I I I .  Unterschiede der Rea]~tionsspel~tren 

Die Ergebnisse (Abb. 6) aus den Versuchen, Reaktionsspektren nahe 
verwandter Artcn (Lacerta sicula und muralis) zu ermitteln, zeigen, dab 
Nase und J.O. sowie die J.O.s yon versehiedenen Arten (Eidechse und 
Maus) deutlieh unterschiedliche 1%eaktionsspektren auf gleiehe Reihen 
yon Duftreizen aufweisen. Darfiber hinaus ergab die Betraehtung der 
Amplituden der Reizantworten weitere interessante Abweiehungen der 
Organe voneinander. In diesem Zusammenhang ist es interessant, dab 
Tucker (1963) bei Ableitungen vom Nervus vomeronasalis bei der l~iesen- 
schildkrSte Gopherus polyphemus in Ubereinstimmung mit den hicr 
besehriebenen Spektren der J.O.s eine besondere Wirksamkeit niederer 
Glieder von homologen Reihen fan& 

Man kann nun fragen, ob die Unterschiede der Reaktionsspektren 
sowie der relativen Amplituden, auf physikaliseh-chemische Eigenschaf- 
ten der Stoffe, wie z .B.  Dampfdruck, Diffusionsgeschwindigkeit und 
L6slichkeit beruhen. Sicher spielen diese Parameter eine Rolle, jedoch 
treten sie in jedem Versuch a]s ,,systematische Fehler" auf. Beim Ver- 
gleieh zwisehen 2 Organen fallen sie deshalb nieht ins Gewicht. Aus die- 
sere Grund kann als sicher angenommen werden, dab die gefundenen 
Unterschiede Organeigensehaften widerspiegeln. Diese k6nnen entweder 
in untersehiedlicher Reaktion der Rezeptoren auf Duftstoffe, also ver- 
schiedenen Rezeptortypen, oder in versehiedener Verteilung yon gleich 
spezialisierten Rezeptortypen gesueht werden. Daneben ist an verschie- 
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dene Eigenschaften des Schleims als L6sungsmittel zu denken. Es ist 
zwar nicht sehr wahrscheinlich, dab ein soleher Meehanismus vorliegt; 
es wtirde aber bedeuten, dag der Schleim einen Filter darstellt. Es bleibt 
offen, ob nur eine dieser Interpretationen zutrifft, oder ob mehrere 
M6glichkeiten zur Erkl/~rung der Ph/~nomene herangezogen werden 
mfissen. 

Die bisher gewonnenen Ergebnisse an Einzelrezeptoren yon Wh'bel- 
tieren weisen daraufhin, dab verschiedene Rezeptortypen angenommen 
werden k6nnen. Die Befunde weichen stark voneinander ab, wie aus den 
folgenden Zitaten hervorgeht; jedoch zeigen sie deutlich, dal3 in einem 
olfaktorisehen Sinnesepithel verschiedene Rezeptortypen erwartet wer- 
den dtirfen : Takagi und Omura (1963) berichteten aufgrund ihrer Unter- 
suehungen an der Kr6te Bu[o vulgaris ]aponicus: "... it  Was shown that  
there are at least seven or eight types of discharges in the olfactory 
epithelium." Mozell (1964) schreibt Ms Ergebnis der Ableitungen yon 
zwei entfernt liegenden J~sten des Nervus olfactorius bei FrSschen: 
" . . .  these data strongly suggest that  the input to the central nervous 
system from the olfactory peripheral system differs in temporal and 
spatial discharge pattern for different chemicals." Lettvin und Gesteland 
(1965) stellen fiir Fr6sche lest: "... that  every receptor differs in its 
ordering of odors from each other." Altner und Boeckh (1967) fanden in 
der Eminentia olfactoria yon WasserfrSsehen gezeptoren mit konstan- 
tern Grund- und variablem Beispektrum. 

Hinsichtlich einer verschiedenen Verteilung yon Rezeptortypen k6n- 
nen aufgrund der vorliegenden Befunde nur begrenzte Aussagen ge- 
macht werden, da die Elektrodenlage nieht systematischvariiertwurde. 
Derartige Versuche wurden yon Mustaparta durchgefiihrt. Ihre Ablei- 
tungen yon EOGs yon der l~iechschleimhaut des Frosches mit zwei 
Elektroden machen wahrscheinlieh, dab verschiedene Rezeptortypen 
inhomogen verteilt vorliegen (persSnl. Mitteilung). Somit liegt es nahe, 
die hier besehriebenen Unterschiede in den Reaktionsspektren sowie im 
Verteilungsmuster der relativen Amplituden dahingehend zu deuten, dab 
in der Nase und in den J.O.s verschiedene Rezeptortypen mit unter- 
schiedlicher H/~ufigkeit vorkommen. Zumindest kSnnte die Beobachtung, 
dab einige Duftsubstanzen gelcgentlieh unbeantwortet bleiben, dadurch 
erkl~rt werden, dab die gezeptor typen innerhalb des Sinnesepithels nicht 
homogen verteilt sind. 

Das, im Vergleich zur Nase, enge Spektrum des J.O.s bei Eidechsen 
und das der M/~use weisen darauf hin, dab es ffir bestimmte Orientie- 
rungsleistungen speziMisiert ist. Kahmann (1932, 1934, 1939) und Abel 
(1951) konnten in VerhMtensexperimenten bei ausgeschMteter Nase 
wahrscheinlich maehen, dab Sehlangen und Eidechsen allein mit dem 
J.O. Beute linden. Neben diesen Eigenschaften als Fernwitterungsorgan 
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soil es noch als , ,Mundgeruchsorgan"  (Kahmann ,  1939) zur  geruchl ichen 
Prfifung der  Beute  beim Fressen  dienen. Deshalb  w/~re zu erwarten,  dab  
der Duf t  yon  Beute t ie ren  als Reiz sehr wi rksam w~re. Es zeigte sich je- 
doch, dab  die hier  ge tes te ten  bio]ogischen Diif te  nur  sehr niedere  EOGs  
hervorrufen  (s. S. 376). Allerdings k a n n  n ich t  ausgeschlossen werden,  dab  
die K o n z e n t r a t i o n  wesentl ich geringer war, als die der  anderen  Test-  
substanzen,  die hShere E O G - A m p l i t u d e n  verursachten .  Somi t  b le ib t  
unklar ,  welche biologischen Diif te  fiir das J .O .  r e l evan t  sind. Das gleiche 
kann  fiber die Ergebnisse  mi t  biologischen Dfif ten beim J .O .  der  M/~use 
gesagt  werden.  
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